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1. Una de las hipótesis más aceptadas para explicar la coexistencia de la diversidad de 
especies de árboles en los bosques tropicales es la dependencia negativa de la densidad 
(NDD por sus siglas en inglés). Según esta hipótesis, el reclutamiento de los individuos 
jóvenes (plántulas) es menor en áreas donde la densidad de conespecíficos es mayor. 
Este hecho estaría ocurriendo por la competencia intraespecífica y propagación de 
plagas (herbivoría y parasitismo) provenientes de los adultos hospederos. Sin embargo, 
existen especies de plantas que desafían los supuestos de la NDD y habitan en 
agregación espacial. Varios estudios han demostrado que en los bosques tropicales 
lluviosos, las características físicas o mecánicas de las hojas reducen significativamente 
las probabilidades de daño causado por la herbivoría, pero hasta qué punto las defensas 
físicas guardan relación con el crecimiento y supervivencia de las plantas en estos 
ecosistemas, aún no está bien comprendido.  
2. Con el fin de probar si las especies de plantas que habitan en agregación espacial 
(tanto juveniles como adultos) se defienden mejor que aquellas especies que no habitan 
en agregación, se midió y comparó cuatro rasgos físicos de las hojas relacionadas con 
una mayor resistencia a la herbivoría. Las características como el grosor de la hoja y la 
resistencia de la hoja al rasgado, perforado y corte fueron analizadas en 12 especies de 
plantas (agregadas y no agregadas) en una parcela de 50 ha dentro del PNY. En base a 
los datos de los censos de la PDBY (1995- 2008) y mediciones tomadas en el año 2015, 
se estimó la tasa de crecimiento relativo de las especies estudiadas, para comprobar si 
existe una compensación de costo-beneficio (trade-off) en la energía invertida en el 
crecimiento y la energía invertida en defenderse, para los dos grupos de plantas.  
2 
 
3. Las defensas físicas de las hojas no difirieron entre especies agregadas y no 
agregadas, y tampoco entre juveniles y adultos. Independientemente de la agregación 
espacial de las especies, los rasgos de resistencia de las hojas se correlacionaron 
positivamente a menor distancia entre los vecinos conespecíficos de sus alrededores, a 
excepción del grosor de la hoja. Para ambos grupos de plantas no se encontró una 
compensación (trade-off) de costo-beneficio en la inversión de energía entre el 
crecimiento de la planta y las defensas físicas. 
4. Síntesis. Este estudio reveló que la densidad conespecífica, y no la agregación 
espacial de las especies, está relacionada positivamente con los valores de resistencia de 
la planta, y negativamente relacionada con el grosor de la hoja. Estos resultados 
respaldarían a la NDD como un proceso que selecciona y actúa efectivamente sobre las 
especies que se defienden de mejor manera de los herbívoros y parásitos. En cuanto al 
grosor de la hoja, se sugiere que esta característica no debe ser tomada en cuenta como 
un rasgo de resistencia física contra los herbívoros, sino como de defensa asociada a la 
limitación de nutrientes.  
 
Palabras claves: Agregación espacial, Amazonía, densidad conespecífica, defensas 






1. One of the most accepted hypotheses to explain the coexistence of tree species 
diversity in tropical forests is the negative density dependence (NDD). According to 
this, the recruitment of young individuals (seedlings) is lower in high conspecific 
density areas. This fact would be happening due to intraspecific competition and pest 
propagation (herbivory and parasitism) from adult hosts. However, there are plant 
species that defy the NDD assumptions and inhabit in spatial aggregation. In tropical 
rain forests, leaf physical defenses have shown to reduce herbivore damage 
significantly, but is not yet well understood up to what extent physical defenses are 
related to growth and survival of plants in these ecosystems. 
2. To test whether the aggregated species (both saplings as adult trees) defend 
themselves better than those non-aggregated, we measured and compared four leaf 
physical traits related to increased herbivory resistance. Traits such as leaf thickness and 
leaf resistance to tear, punch and shear were assessed in 12 plant species (aggregated 
and non-aggregated) in YFDP within the YNP. Census data from YFDP (1995-2008) 
and taken data in 2015, allowed us to estimate relative growth rates of the studied 
species to verify whether there exist a cost-benefit trade-off in the invested energy to 
grow and defend. 
3. Leaf physical defenses did not differ between aggregated and non-aggregated species, 
either between saplings and adult trees. Regardless of the aggregation level, leaf 
physical resistance values were positively correlated when there is smaller distance 
between neighbors of the same species in the surroundings, while leaf thickness was 
negatively correlated. No cost-benefit trade-off in energy investment between growth 
and defenses was found.  
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4. Synthesis. This study revealed that conspecific density, and not the aggregation level 
of species, is positively correlated with plant resistance values, except for leaf thickness. 
It would support the NDD as a process that chooses and acts effectively on species that 
defend themselves more properly against herbivores and parasites. Regarding leaf 
thickness, we suggest that this trait should not be taken into account as a physical 
resistant trait against herbivores, but rather as a defense associated with nutrient 
limitations. 
 
Key words: Amazonian, Ecuador, growth-defense trade-off, leaf physical defense, leaf 
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El bosque tropical Amazónico exhibe una inmensa biodiversidad tanto de flora como de 
fauna. Sin embargo, no es solo su riqueza en la biota lo que llama la atención, sino 
también, la complejidad en su funcionamiento y el equilibrio del ecosistema en que se 
desenvuelven y mantienen las diferentes especies (Begon, Townsend & Harper 2006).  
Una pregunta central en Ecología es entender cómo tanta diversidad de vida 
puede mantenerse en equilibrio en áreas relativamente pequeñas (Wright 2002). Por 
ejemplo, 25 ha de bosque tropical amazónico pueden albergar casi 1104 especies 
(Valencia et al. 2004a), en dos hectáreas se han encontrado alrededor de 825 especies de 
árboles (Romoleroux et al. 1997) y en una hectárea habitan más de 670 especies (Pérez 
et al. 2014). Considerando que una hectárea puede albergar a más de la mitad de las 
especies de árboles que se encuentran en 25 ha, surge la pregunta ¿cómo logran 
coexistir tantas especies juntas en espacios relativamente pequeños? 
Uno de los procesos ecológicos que explican este fenómeno es el de la 
dependencia negativa de la densidad (NDD por sus siglas en inglés), el cual manifiesta 
que el reclutamiento de los individuos juveniles (plántulas) es menor en áreas de alta 
densidad de individuos de la misma especie (conespecíficos) (Johnson et al. 2012). Este 
hecho podría ocurrir por la competencia intraespecífica y propagación de plagas 
(herbivoría y parasitismo) provenientes de los adultos hospederos (Peters 2003; 
Gonzales et al. 2010; Johnson et al. 2012; Bachelot & Kobe 2013). De esta manera, los 
enemigos naturales (herbívoros y patógenos) actuarán más eficientemente en las 
especies más densamente agregadas, reduciendo así sus probabilidades de supervivencia 




En las regiones tropicales, la tasa y presión de herbivoría es más alta que en las 
zonas templadas (Coley & Barone 1996; Salazar & Marquis 2012). Es probable que tal 
presión por parte de los herbívoros en los trópicos haya incidido en que las plantas 
desarrollen mayor variedad de defensas ante sus predadores (Coley & Barone 1996). 
Además, esta variedad de defensas podría situar a las plantas en un dilema durante su 
desarrollo hacia la adultez, pues deben compensar la inversión en el crecimiento con la 
inversión en las defensas. Esta compensación implicaría un costo-beneficio que en 
inglés se conoce como growing vs. defense trade-off (Herms & Mattson 1992; Coley & 
Barone 1996; Boege & Marquis 2005; Fine et al. 2006). Por ejemplo, algunas especies 
pioneras de rápido crecimiento invierten significativamente más en su crecimiento que 
en sus defensas. Por otro lado, especies tolerantes a la sombra invierten más en sus 
defensas que en su crecimiento (Fine et al. 2006; Boyden et al. 2009). Por esta razón, el 
equilibrio entre ‘crecer y defenderse’ puede ser la clave para entender las estrategias de 
supervivencia que las plantas usan en los ecosistemas naturales como los bosques 
lluviosos tropicales (Onoda et al. 2011; Houter & Pons 2014).  
En los bosques tropicales, las hojas jóvenes de los árboles suelen diferenciarse 
tanto física como químicamente de las hojas adultas. Asimismo, las hojas jóvenes son 
más vulnerables al daño causado por la herbivoría y necesitan mayor inversión en 
defensas físicas y químicas o de estrategias tales como la rápida expansión de las hojas, 
la despigmentación de sus hojas (que implica una menor inversión en nutrientes 
mientras aún continúan siendo suaves) (Coley & Barone 1996; Queenborough et al. 
2013) y la presencia de minerales tóxicos como los sicofitolitos (Coley & Barone 1996). 
En los ecosistemas tropicales, las características físicas de las hojas como la dureza y el 
grosor, suelen ser más eficientes contra la herbivoría que las defensas químicas 
(Carmona, Lajeunesse & Johnson 2011; Cárdenas et al. 2014). Tales rasgos físicos de 
8 
 
las hojas actúan como una barrera física que confiere resistencia para evitar la acción de 
los herbívoros (Wright & Vincent 1996; Peteers, Sanson & Read 2007; Alba et al. 
2014; Cárdenas et al. 2014). 
El grosor de la hoja es un rasgo físico utilizado comúnmente, debido a que hojas 
más gruesas son usualmente más resistentes a los daños en comparación a hojas 
delgadas (Wright & Cannon 2001; Onoda et al. 2011). Otras características físicas 
comunes en las hojas, están relacionadas con la dureza de la hoja y su resistencia a la 
fractura (Cornelissen et al. 2003; Onoda et al. 2011; Cárdenas et al. 2014). Dentro de 
estas características, la resistencia física de la hoja al rasgado, perforado y corte imitan 
la acción biomecánica de las piezas bucales de diferentes herbívoros, como una 
simulación de la amplia gama de métodos de alimentación que los herbívoros emplean 
(Wright & Vincent 1996; Peteers, Sanson & Read 2007). 
Con el fin de comprender cómo las especies agregadas desafían los supuestos de 
la NDD, este estudio analiza (1) si las especies que habitan en agregación espacial 
muestran mejor resistencia de la hoja al daño físico en comparación con las especies que 
no viven en agregación; (2) si la resistencia física de la hojas en los juveniles es mayor 
que la de los adultos; y (3) si existe una compensación (trade-off) entre el crecimiento 
de la planta y las defensas de las hojas. Las hipótesis planteadas en este estudio son: (1) 
las especies agregadas tienen mayores niveles de defensas físicas, (2) los juveniles 
presentan mayores niveles de defensas que los adultos, en especial en el grupo de las 
plantas que habitan en agregación y (3) las plantas que presentan mayores niveles de 





MATERIALES Y MÉTODOS 
Área de estudio 
El Parque Nacional Yasuní (PNY) y el territorio adyacente indígena Waorani cubren 1,6 
millones de hectáreas; forman la mayor área protegida en la Amazonía del Ecuador 
(~17,7 % del territorio Ecuatoriano; Valencia et al. 2004a; Apéndice S1a), y es uno de 
los bosques tropicales más diversos del mundo (Bass et al. 2010). El PNY es un bosque 
húmedo de tierras bajas siempre verde que está entre los 200 y 300 m sobre el nivel del 
mar. Sus árboles alcanzan los 15 – 30 m con algunos árboles emergentes que pueden 
llegar a medir hasta los 50 m (Valencia et al. 2004b). La precipitación y la temperatura 
no son estacionales; su precipitación anual media es de 2826 mm (ninguno de los 12 
meses promedian < 100 mm) y su temperatura media mensual está entre los 22 y 32 ºC 
(min: 16,9; máx: 38,9°C) (ver Valencia et al. 2004a para más detalles; datos obtenidos 
de la estación meteorológica YRS, http://www.yasuni.ec).  
La parcela de estudio está localizada en la cercanía de la Estación Científica 
Yasuní de la Pontificia Universidad Católica del Ecuador (ECY-PUCE; 76°24´1.8´´O; 
00°40´16.7´´S) (ver Apéndice S1b). La parcela de 50 ha “Dinámica del Bosque Yasuní” 
(PDBY) fue creada en 1995 (500 x 1000 m; 76°23’72’’O; 00°41’14’’S, que 
corresponde a la esquina SO de la parcela; véase en 
http://www.puce.edu.ec/portal/content/Dinámica del Bosque Yasuní y Apéndice S1b) y 
establecida como parte de una red global de parcelas de dinámica de bosques 
permanentes en colaboración con el Instituto Smithsoniano de Investigaciones 
Tropicales y la Universidad Aarhus en Dinamarca. Este tipo de parcelas ofrecen una 
oportunidad única para analizar las potenciales estrategias de supervivencia de las 
comunidades de plantas. El objetivo principal de ese proyecto es describir la demografía 
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de miles de especies de plantas a largo plazo, y explicar su diversidad y dinámica 
mediante teorías ecológicas (Valencia et al. 2004b). Para lograr este objetivo, todos los 
tallos de árboles ≥1 cm de dap (diámetro a la altura del pecho; ~1,3 m del nivel del 
suelo) se han señalizado, mapeado e identificado a nivel de especie (la metodología del 
censo se describe en detalle en Condit (1998) y en Valencia et al. (2004b)). La parcela 
está situada aproximadamente a 230 m sobre el nivel del mar; la cual contiene tres 
grandes pendientes y valles intermedios que abarcan pequeños arroyos y un pequeño 
pantano (Apéndice S1c). Hay 33,5 m de diferencia entre los puntos con mayor altitud 
dentro de la parcela, presentando una inclinación promedio del 13% (Valencia et al. 
2004a; ver Apéndice S1c).  
 
Especies seleccionadas 
Se calculó el grado de agregación espacial de los individuos en la PDBY usando escalas 
de varianza (scalewise variance) y ecuaciones de momento, es decir, la varianza de la 
distribución como una función de la escala espacial, calculada mediante la función de 
Kernel de ondas pequeñas (wavelets) desarrollada por Detto & Muller-Landau (2013).  
Este método determina la probabilidad de distribución de las varianzas a escalas 
independientes, incluyendo la completa aleatoriedad espacial y proveyendo una prueba 
analítica del modelo nulo de la misma, con el fin de establecer a qué escala, la 
distribución se aparta significativamente de la aleatoriedad. De este modo se deriva la 
función de verosimilitud, la cual se necesita para estimar los parámetros de los modelos 
espaciales y las “incertidumbres” de los patrones observados (Detto & Muller-Landau 
2013). Mediante esta técnica y usando los datos del censo de la parcela referentes a los 
años 2002 y 2007 (Valencia et al. 2004a; datos no publicados), se seleccionaron 12 
especies de plantas comunes (aquellas especies que poseen más de 1000 individuos en 
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las 50 ha de la parcela), y se determinaron seis especies agregadas: Acalypha cuneata, 
Acidoton nicaraguensis, Macrolobium ‘yasuni’, Matisia oblongifolia, Rinorea 
apiculata, Rinorea viridifolia, y seis especies no-agregadas: Eschweilera coriacea, 
Eugenia ‘minicomun’, Matisia malacocalyx, Neea ‘comun’, Pourouma bicolor, 
Sorocea steinbachii. 
 
Muestreo para las mediciones de los rasgos físicos de las hojas 
Se obtuvo un mapa de interpolación espacial de la densidad usando el análisis de Kernel 
Density 2D para identificar los sitios de mayor densidad de individuos entre las 12 
especies de plantas dentro de la parcela de 50 ha. Se eligieron cinco sitios, incluyendo a 
juveniles y adultos para cada una de las especies a estudiar (60 sitios en total). 
En el campo, las hojas para los análisis físicos fueron colectadas de aquellos 
individuos que no mostraron un impacto evidente por parte de los herbívoros o 
patógenos (ej. árboles claramente enfermos) y que a su vez mostraron una cantidad 
considerable de material vegetal. Solo se colectaron aquellas hojas jóvenes que 
presentaron una coloración verde brillante, en relación a las hojas más maduras o 
senescentes.  
Aunque la mayoría de los eventos de herbivoría tienen lugar cuando las hojas no 
se han expandido totalmente, las hojas de este estudio no fueron lejanas de la “edad 
cero” (momento en el cual las hojas se han expandido y alcanzado su tamaño completo) 
(Kursar & Coley 2003). En este grado de madurez, las hojas son aún apetecibles para 
los herbívoros debido a que tienen menos defensas químicas como taninos condensados, 




Para el muestreo de los individuos, en cada sitio se seleccionaron dos árboles 
adultos y dos árboles juveniles. De cada especie se colectaron de 4 a 10 hojas jóvenes y 
verdes completamente expandidas para el análisis de resistencia al daño (excepto para 
Eugenia ‘minicomun’, de la que se extrajeron hasta 20 hojas debido a su tamaño 
pequeño). 
 
Mediciones para análisis de las características físicas de las hojas  
Se seleccionaron una serie de rasgos vegetativos funcionales (rasgos físicos), tales como 
el grosor de la hoja y la resistencia de la hoja al rasgado, perforado y corte, las cuales 
han mostrado relacionarse negativamente con los niveles de herbivoría (Cornelissen et 
al. 2003; Carmona, Lajeunesse & Johnson 2011; Cárdenas et al. 2014).  
Antes de realizar los análisis de los rasgos físicos de las hojas, el material foliar 
fue constantemente hidratado para mantener los niveles naturales de turgencia de las 
células en las hojas (Cornelissen et al. 2003). Todos los análisis se realizaron siguiendo 
la metodología realizada por Cárdenas et al. (2014). 
El grosor de la lámina de la hoja fue medido usando un micrómetro de precisión 
0 – 25 mm (0,005 mm de precisión, Amico Corporation, Ontario, Canadá), evitando las 
venas primarias y secundarias. Para medir la resistencia de la hoja se utilizó un sensor 
de fuerzas (Dual Range Force Sensor, Vernier Software & Technology, 2010, 
Beaverton, Oregon, EE.UU.) fijado a un instrumento de acero hecho a mano que 
permitió la realización de movimientos estándar de corte, perforado y rasgado, de las 
cuales se obtuvieron valores en Newtons (N) a 0,01 N de precisión. En el caso de que la 
hoja haya exhibido una resistencia > 10 N, la fuerza se midió a 0,05 N de precisión.  
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Para la prueba de rasgado, se cortó un trozo de la hoja desde la parte central, 
paralela al eje principal y evitando la nervadura principal. Posteriormente, se midió la 
longitud del trozo cortado (en mm) utilizando un calibrador digital (Fowler Tools of 
Canada, Ontario, Canadá). Este valor junto con el calculado por el sensor sirvió para 
conocer la fuerza máxima necesaria para rasgar el trozo de hoja, la cual se interpretó 
como la fuerza máxima por unidad de fractura (Nmax × mm -1; Onoda et al. 2011). El 
trozo cortado se fijó entre dos placas bajo presión, dejando un lado fijo y el otro móvil 
para poder rasgar la hoja. El sensor de fuerza estuvo unido a un brazo que lleva a cabo 
un movimiento horizontal de 90°. Un tope de caucho atornillado directamente al sensor 
fue el que empujó la placa móvil hasta realizar el rasgado de la hoja. 
Para la prueba de perforación, se atornilló el sensor de fuerza a un remache de 
aluminio de punta plana de 1,68 mm de diámetro (área: 2,2 mm2) para perforar 
perpendicularmente la hoja, evitando las venas primarias y secundarias. Esta prueba 
midió la fuerza máxima para perforar por unidad de fractura (Nmax × mm-2; Onoda et 
al. 2011). 
Para la prueba de corte, se procedió a usar una cuchilla de afeitar (Procter & 
Gamble Co., Rio de Janeiro, Brasil), la cual fue colocada en medio de una pinza de 
acero a presión, la misma que se enroscó posteriormente en el sensor de fuerza. Con un 
movimiento perpendicular al eje principal de la hoja se realizaron los cortes: el primero 
a ¼ de la parte inferior, y el segundo a ¾ del extremo superior de la hoja, evitando la 
nervadura principal. Para evitar errores de muestreo al momento de realizar la prueba 
(desgaste de la cuchilla), la hoja de afeitar fue reemplazada por una nueva cada 30 
cortes realizados. Las mediciones se registraron como la fuerza por unidad de tiempo (s 
× N; el área bajo la curva) y se normalizó como la fuerza para cortar por unidad de 




Mediciones para la obtención de las tasas de crecimiento relativas  
Se registró el diámetro del tallo a la altura del pecho (dap) de cada individuo a 
aproximadamente a 1,3 m por encima del suelo. Esto se midió bajo dos criterios: para 
los árboles con el diámetro del tallo ≤ 30 mm se usó un calibrador digital (Fowler Tools 
of Canada, Ontario, Canadá) para obtener mejor precisión en la toma de medidas de 
árboles con tallos delgados, mientras que para los árboles cuyo diámetro fue > 30 mm 
se utilizó una cinta diamétrica (Forestry suppliers, Inc. Metric Fabric Diameter Tape 
Model 283D/5M, Mississippi, USA). Los promedios de los dap medidos de cada una de 
las especies de plantas tanto para juveniles como adultos están detallados en la Tabla 
S2. 
Los datos colectados junto con los datos obtenidos de la parcela de 50 ha YFDP 
durante los tres anteriores censos realizados en los períodos: 1995-2000, 2002-2006, 
2007-2008 (R. Valencia, datos no publicados) fueron usados para calcular las tasas de 
crecimiento relativo de las especies estudiadas mediante la ecuación 1 (Hoffmann & 
Poorter 2002): 
                        Tasa de crecimiento relativo=  
(𝑙𝑛 𝑊2 − 𝑙𝑛 𝑊1)
(𝑡2 − 𝑡1)
                                 [Eqn. 1] 
donde W1 es el diámetro del tallos en el tiempo uno (t1) y W2 es el diámetro del tallo en 
el tiempo dos (t2). Los datos de tiempo fueron obtenidos mediante el cálculo del número 
de días exactos entre las fechas del primer y segundo censo y posteriormente 
transformadas a datos de tasa anual (mm × año-1). Se calculó la tasa de crecimiento 
relativo de los árboles muestreados debido a que esta ecuación toma en cuenta el 
tamaño de la población, la disponibilidad de luz, el tamaño y edad de los árboles como 
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factores limitantes involucrados en el crecimiento de las plantas (Boyden et al. 2009; 
Philipson et al. 2011). 
 
Análisis estadísticos 
Análisis de la resistencia de la hoja al daño físico a escala de la distancia entre 
conespecíficos circundantes 
Se utilizó la correlación de Pearson para analizar la relación entre las variables físicas de 
las hojas y la varianza de las wavelets en función de la distancia entre conespecíficos a 
nivel de la parcela de 50 ha, y de todos los individuos de las 12 especies estudiadas. 
Para esto se infirieron los promedios de los datos medidos en nuestros sitios de 
muestreo para cada individuo conocido de la parcela, y para cada unidad de distancia 
entre individuos se obtuvieron los valores r de correlación. Este análisis se realizó 
usando el programa R (R Development Core Team, 2015).  
 
Comparación de los rasgos físicos de las hojas entre las especies agregadas y no 
agregadas 
Con el fin de evaluar si existen diferencias en la resistencia de las hojas entre las 
especies de plantas que viven en agregación frente a las especies de plantas que no 
viven en agregación, se realizaron pruebas no paramétricas de comparación de medianas 
usando el test de Kruskal-Wallis, debido que el test de normalidad de Shapiro-Wilk 
mostró que la mayor parte de nuestros datos no se ajustaron a una distribución normal. 
En el caso de las comparaciones de los rasgos físicos de las hojas entre juveniles y 
adultos de las especies agregadas y no agregadas, se utilizó una prueba de t. Todos los 
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análisis de los rasgos físicos de las hojas se realizaron en el software estadístico PAST 
v3.07. 
 
Regresiones lineales y no lineales para evaluar las tendencias de rasgos físicos de las 
especies agregadas y no agregadas. 
Todas las relaciones entre las características físicas de las hojas (grosor, rasgado, 
perforado y corte) y la agregación espacial, así como la relación con la tasa de 
crecimiento relativo fueron analizadas mediante modelos de regresiones simples 
(lineales y no lineales) usando el programa Table Curve® 2D v5.01 (Systat Software, 





Comparaciones de la resistencia física de las hojas de juveniles y adultos  
Las pruebas de t no mostraron diferencias en los rasgos de resistencia física de las hojas 
entre juveniles y adultos, tanto para las especies agregadas como para las especies no 
agregadas. Tampoco se hallaron diferencias significativas en los rasgos de resistencia 
física de las hojas entre juveniles y adultos al juntar las especies agregadas y no 
agregadas (Tabla 1; P > 0,05 para todos los casos).  
 
Comparaciones de la resistencia física de las hojas en función de la agregación 
espacial 
El test de normalidad Shapiro-Wilk mostró, para las especies agregadas, que los valores 
de grosor (W = 0,768; P < 0,05) y de corte (W = 0,778; P < 0,05) no tuvieron una 
distribución normal, mientras que, los valores de rasgado (W = 0,879; P = 0,084) y 
perforado (W = 0,956; P = 0,722) sí. En el caso de las especies no agregadas, la mayoría 
de los rasgos físicos mostraron una distribución normal (todas las W > 0,670; P > 0,05), 
excepto para la prueba de rasgado (W = 0,671; P < 0,05). 
No se encontraron diferencias en la resistencia física de las hojas para las 
pruebas de grosor, rasgado y perforado entre los grupos de especies agregadas y no 
agregadas (Fig. S2a-c; P > 0,08), a excepción de la resistencia al corte (Fig. S2d; P < 
0,05). 
Por otro lado, los rasgos de resistencia física de las hojas no estuvieron 
relacionados con la agregación espacial de las especies. Si bien para las especies 
agregadas, los valores de los rasgos de resistencia física de las hojas como el grosor 
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(Fig. 1a), perforado (Fig. 1c) y corte (Fig. 1d), a excepción del rasgado (Fig. 1b) 
tendieron a incrementarse a mayor agregación de las especies, estas tendencias no 
fueron significativas (Fig. 1; P > 0,05 para todos los casos). Así mismo, para las 
especies no agregadas, los valores de grosor (Fig. 1a) y perforado (Fig. 1c), a excepción 
de las pruebas de rasgado (Fig. 1b) y corte (Fig. 1d), tendieron a ser mayores cuando 
hubo menos agregación espacial, pero igualmente, dichas tendencias no fueron 
significativas.  
 
Tasa de crecimiento relativo vs. la agregación espacial de las especies y las 
características físicas 
No se encontró relación entre la tasa de crecimiento y la agregación espacial de las 
especies (Fig. 2; P > 0,05 para todos los casos). Sin embargo, las especies no agregadas 
tendieron a crecer menos cuando aumentó su nivel de agregación. Por el contrario, las 
especies agregadas tienden a crecer más cuando aumentan su nivel de agregación. 
Los valores de resistencia física de las hojas y el crecimiento de las plantas no 
mostraron estar relacionados en ninguno de los análisis, excepto en el caso de las 
especies no agregadas. En las especies no agregadas, se encontró una relación positiva y 
significativa entre el grosor de la hoja y el crecimiento de las plantas (Fig. 3a; P = 
0,003). No obstante, el valor de crecimiento relativo correspondiente a Porouma bicolor 
fue un dato atípico (outlier), y tuvo una gran influencia en este resultado. Cuando se 
excluyó a esta especie (no agregada) del modelo de regresión para el rasgo de grosor 
(Fig 1a), se encontró que la tendencia no fue significativa (R2 = 0,119; F = 0,404; P = 
0,57; datos no publicados). Para los análisis de perforado y corte, los valores de 
crecimiento relativo de Pourouma bicolor fueron también excluidos de los modelos de 
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regresión, puesto que este valor sesgaba significativamente las regresiones, cambiando 
completamente el sentido de la tendencia. 
Por otro lado, para el grupo de las especies agregadas, las pruebas de rasgado 
(Fig. 3b; P = 0,108) y corte (Fig. 3d; P = 0,370), así como para el grupo de las especies 
no agregadas, las pruebas de perforado (Fig. 3c; P = 0,324) y corte (Fig. 3d; P = 0,253) 
presentaron mayores valores de resistencia física de la hoja cuando hay menor 
crecimiento. Sin embargo estos resultados no fueron significativos. 
 
Defensas físicas de las hojas a nivel global del área de estudio 
A nivel de toda la parcela de 50 ha, independientemente de si las especies viven en 
agregación o no, encontramos que los rasgos de resistencia de las hojas se 
correlacionaron positivamente a menor distancia entre los vecinos conespecíficos de sus 
alrededores, mientras que el rasgo del grosor de las hojas mostró correlacionarse 





Resistencia física de las hojas: juveniles vs. adultos 
Nuestros resultados rechazan la hipótesis que las hojas de los juveniles tengan mayor 
resistencia física que las hojas de los adultos. Esto fue demostrado tanto en las especies 
agregadas como en las no agregadas. Una posible explicación para este hecho ha sido 
evidenciado en un estudio realizado por Cárdenas et al. (2014), en el cual se analizaron 
los rasgos físicos (grosor, resistencia al rasgado, perforado y corte) y químicos (C, N, 
lignina, celulosa, ceniza y taninos condensados) de las hojas de ciertas especies de 
plantas y su relación con el daño causado por la herbivoría. En esa investigación se 
encontró que especies como Rinorea y A. nicaraguensis (especies agregadas) poseen 
altos valores de defensas químicas, y a su vez bajos valores de defensas físicas 
(Cárdenas et al. 2014). Además, en las especies agregadas como la de Rinorea, la 
eficiencia en el uso de nutrientes del suelo parecería estar relacionada con la 
especialización de la fauna edáfica para fragmentar y degradar hojarasca (Muñoz 2016). 
Esto estaría influenciando posiblemente en la baja inversión de defensas físicas, y por lo 
tanto las hojas tanto de juveniles como de adultos no mostrarían diferencias en cuanto a 
su resistencia física. Sin embargo, se sugiere que probablemente las hojas de juveniles y 
adultos sí podrían mostrar diferencias en cuanto a sus características químicas. 
Por otro lado, para todas las seis especies de plantas no agregadas, Cárdenas et 
al. (2014) indicaron que no existe un patrón específico de defensa que sea determinado 
ya sea por los rasgos físicos o por los rasgos químicos de las plantas. Por ejemplo, 
especies como Pourouma bicolor tienen bajas defensas químicas y físicas, Neea 
‘comun’ presenta altas defensas químicas y físicas, Eugenia ‘minicomun’ exhibe altas 
defesas físicas pero bajas defensas químicas, y en cuanto al resto de especies como 
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Sorocea steinbachii, Matisia malacocalyx y Eschweilera coriacea poseen niveles 
intermedios de defensas. De tal manera, en estas especies no agregadas, la resistencia a 
la herbivoría tanto para los juveniles y adultos no estáría sujeta en gran manera a la 
variación en las defensas físicas de las hojas, sino a estrategias más representativas 
como su rápido crecimiento (Boyden et al. 2009; Pérez et al. 2014). 
En cuanto a los rasgos de resistencia física de las hojas en juveniles y adultos, se 
debería considerar el hecho de que probablemente las hojas de los juveniles 
muestreados pudieron haber llegado a un estado en que sus hojas hayan sido similares a 
las hojas de los adultos en relación a su resistencia física y grosor, evitando de esta 
manera que se pueda detectar alguna diferencia entre ellas (Ishida, Yazaki & Hoe 2005). 
 
Resistencia física en función de la agregación espacial de las especies 
Se esperaba encontrar alguna relación entre las defensas físicas de las hojas y la 
agregación espacial de las especies, pero nuestros resultados no fueron consistentes con 
tal hecho. Según Kraft et al. (2015) la amplia variación de las defensas de las hojas no 
está relacionada con el nivel de la agregación y por el contrario, podría estar 
influenciada por la plasticidad fenotípica en respuesta inmediata a la herbivoría como 
individuo y no necesariamente como una característica propia de la especie, o el tipo de 
agregación per se. 
Por otro lado, en cuanto a los análisis comparativos de los rasgos de defensa 
física de las hojas entre especies agregadas y no agregadas, no se encontraron 
diferencias para los rasgos de grosor, rasgado y perforado. No obstante, la prueba de 
corte evidenció que el grupo de las especies agregadas presentan menores valores de 
resistencia, mientras que el grupo de las especies no agregadas evidencian mayores 
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valores de resistencias. Estos resultados son contrarios a nuestra primera hipótesis 
puesto que esperábamos que las especies agregadas sean más resistentes que las no 
agregadas. 
En un estudio previo, realizado por Muñoz (2016), se encontraron diferencias 
significativas en la composición de la fauna edáfica-detritívora en el suelo donde 
habitan especies agregadas como Rinorea. Esto podría estar sugiriendo una posible 
especialización de los detritívoros para fragmentar hojarasca de esas especies en 
particular, y en su defecto estar ayudando en la optimización de la disponibilidad de 
recursos del suelo para las plantas. Además, se conoce ahora que ciertas especies que 
habitan en agregación en la Reserva Forestal Fortuna en Panamá, presentan simbiosis 
con ectomicorrizas que estarían influenciando de manera significativa en la eficiente 
explotación de recursos nitrogenados del suelo. Esta disponibilidad de nutrientes para 
las especies agregadas sería beneficioso para ellas mismas, pero perjudiciales para otras 
especies, visto que los nutrientes del suelo serían escasos para especies fuera de estos 
parches de agregación (Corrales et al. 2016). Por lo tanto, es posible que tal potencial en 
el aprovechamiento de recursos nutritivos del suelo por parte de la fragmentación de la 
hojarasca por detritívoros especializados o por la simbiosis de ectomicorrizas, permitan 
a las plantas que viven en agregación ser tolerantes a la herbivoría, presentando así una 
menor inversión en defensas físicas, como por ejemplo, en la resistencia de la hoja al 
daño físico causado por herbívoros invertebrados. 
Resta por conocer si las especies que viven en agregación espacial han optado 
por invertir de manera importante en defensas químicas más que en las físicas, ya que 
las especies agregadas tienden a exhibir mayores defensas químicas, acompañadas con 




Tasas de crecimiento relativo y la compensación (trade-off) entre defensa–crecimiento 
relativo de las plantas 
No se hallaron evidencias que la agregación de las especies influye en el crecimiento de 
la plantas. Esto podría deberse a que la interacción de varios factores tales como los 
nutrientes del suelo, la disponibilidad de luz (Cárdenas et al. 2014) e inclusive las 
interacciones planta–herbívoro (Boege & Dirzo 2004; Schuldt et al. 2015), sean 
predominantes en la respuesta del crecimiento de las plantas (Corrales et al. 2016) que 
el nivel de agregación. 
Tampoco se encontró que las defensas físicas de las hojas estén relacionadas con 
el crecimiento relativo de las plantas. En este contexto, el dilema de “crecer o 
defenderse” planteado por Herms & Mattson (1992), hace referencia a que una óptima 
inversión de la planta en las defensas tanto en las propiedades químicas como físicas, 
repercutiría en la disminución de la tasa de crecimiento. Sin embargo, en nuestros 
resultados solo se tomaron en cuenta los rasgos de defensa física, más no los químicos, 
los cuales en varias investigaciones evidencian que efectivamente hay una 
descompensación en el crecimiento de la planta a causa de una mayor inversión de 
defensas químicas (Boege & Dirzo 2004; Fine et al. 2006; Seiwa 2007).  
Las especies no agregadas mostraron una relación positiva entre el rasgo del 
grosor de la hoja y el crecimiento de la planta. Se sabe que el grosor de las hojas está 
relacionado con su calidad nutricional de la hoja (Niinemets 1999) y la fijación de CO2 
(Schulze et al. 1994), por lo que implicaría que hojas más gruesas tengan una mejor 
capacidad fotosintética, explicándo así las mayores tasas de crecimiento en este tipo de 




Resistencia de la hoja como función de la distancia espacial de los conespecíficos 
Tanto en plantas agregadas como no agregadas, los conespecíficos de las especies 
estudiadas, muestran mayor resistencia de rasgado, perforado y corte, cuando se 
encuentran más cercanos entre sí. Este hecho sugiere que las interacciones entre vecinos 
conespecíficos cercanos favorecen a la selección de ciertos rasgos funcionales de las 
plantas, confiriendo así una ‘ventaja competitiva’ asociada con las defensas de la planta 
y en particular con el incremento en la resistencia física de las hojas (Kunstler et al. 
2015). De esta manera, las plantas podrían resistir el potencial ataque de los herbívoros 
y la transmisión de patógenos entre sus vecinos (Wiegand, Gunatilleke & Okuda 2007; 
Kunstler et al. 2015), y contrarrestar los efectos de la NDD.  
Respecto al rasgo de grosor de la hoja, nuestros resultados mostraron un 
incremento en el grosor de la hoja a mayor distancia entre conespecíficos. Se conoce de 
antemano que una de las defensas conocidas contra los herbívoros es la disminución de 
su palatibilidad y calidad nuticional (Schulze et al. 1994; Coley & Barone 1996; Coley 
& Kursar 2014). Esta última característica de defensa, desde el punto de vista biológico 
de la planta, está relacionada con la cantidad de nitrógeno (Witkowski & Lamont 1991), 
capacidad fotosintética y conductancia estomática (Schulze et al. 1994). En tal caso, las 
hojas más delgadas (de las especies con valores de menor densidad poblacional) 
encontradas en este estudio podrían reflejar esta estrategia de reducción de nutrientes en 
su material foliar, permitiéndoles escapar de los herbívoros y otros patógenos 
provenientes de los árboles vecinos. Por otro lado, hojas más gruesas (posiblemente 
hojas más nutritivas) serián menos propensas a ser atacadas por sus enemigos naturales; 
puesto que sus individuos se encuentran a mayores distancias, y de esa forma la planta 
tendría la facilidad de invertir en hojas más nutritivas. Por lo tanto, nuestros resultados 
estarían apoyando otros estudios que sugieren que el grosor de la hoja no debe ser 
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considerado como un rasgo de resistencia funcional al daño (Wright & Cannon 2001; 
Boyden et al. 2009; Kitajima & Poorter 2010), sino como un reflejo de la calidad 
nutricional de la hoja. 
 
CONCLUSIÓN 
Ninguno de nuestros resultados fue consistente con las hipótesis planteadas. No se 
encontraron pruebas de que la agregación espacial de las especies ejerza una presión 
sobre las defensas físicas de las hojas. Tampoco estos rasgos de defensa física 
mostraron ser diferentes entre juveniles y adultos. Sin embargo, se evidenció que las 
defensas físicas, relacionadas con la resistencia física de las hojas (a excepción del 
grosor) están correlacionadas positivamene con la densidad conespecífica circundante. 
Posiblemente la optimización de los recursos del suelo, ya sea mediante la degradación 
de hojarasca por detritívoros especializados o alguna simbiosis con micorrizas, estén 
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Figura 1. Relación entre los rasgos de defensa física de las hojas y la agregación 
espacial. Las líneas solidas y entrecortadas representan la tendecia entre las relaciones. 
Agr = agregada; No agr = no agregada. R2, F y P son valores estadísticos del ANOVA de 
cada una de las ecuaciones ajustadas. (a) yno agr = 0,202 ^ 
(-0,078x), yagr = 0,225 + 0,769x; 
(b) yno agr = 0,249 + 0,053 lnx, yagr = 1,194 ^ 
(0,010x), (c) yno arg = 0,311 – 3,101x, yagr = 
0,588 + 0,089 lnx, y (d) yno agr = 0,024 – 0,442x, yagr = 0,014 – 0,325x. Los códigos de 





Figura 2. Tasas de crecimiento relativo en función de la agregación espacial. Las líneas 
solidas y entrecortadas representan la tendencia de la regresión de cada grupo de 
especies. Agr = agregada; No agr = no agregada. R2, F y P son valores estadísticos del 
ANOVA de las especies agregadas y no agregadas, la ecuación se ajusta para las especies 
no agregadas en: yno agr = 0,035 ^  
(11,201x)  y para las especies agregadas en: yagr = 0,013 ^ 






Figura 3. Rasgos de defensa física de las hojas en función de la tasa de crecimiento 
relativo de las doce especies de plantas estudiadas. Las líneas sólidas y entrecortadas 
representan la tendencia del grupo de agregación de las especies. R2, F y P son valores 
estadísticos del ANOVA de cada ecuación ajustada. Agr = agregada; No agr = no 
agregada: (a) yno agr = 0,202 ^
 (-0,078x), yagr = 0,225 + 0,769x; (b) yno agr = 0,249 + 0,053 
lnx, yagr = 1,194 ^ 
(0,010x), (c) yno agr = 0,311 – 3,101x, yagr = 0,588 + 0,089 lnx, and (d) ynon 
agr = 0,024 – 0,442x, yagr = 0,014 – 0,325x. Para las pruebas de perforado y corte, la 
especie Pourouma bicolor fue excluída de las regresiones ajustadas. Los códigos de las 




Figura 4. Correlación de los rasgos de defensa física de las hojas en función de la 
distancia entre sus conespecíficos (independientemente si las especies de plantas son 






Tabla 1. Comparación entre los rasgos  físicos de las hojas entre juveniles y adultos 
Resultados de la prueba de t comparando los rasgos de defensa física de las hojas entre 
juveniles y adultos de las especies agregadas y no agregadas. Agr= agregadas; No agr= 
no agregadas 









Juvenil 6 0,229  
-0,182 0,859 
Adulto 6 0,231  
No Agregada 
Juvenil 6 0,238  
-1,459 0,078 
Adulto 6 0,323  
Agr. + Non Agr. 
Juvenil 12 0,234  
-1,377 0,182 







Juvenil 6 0,243  
0,514 0,618 
Adulto 6 0,204  
No Agregada 
Juvenil 6 0,155  
-0,443 0,667 
Adulto 6 0,166  
Agr. + Non Agr. 
Juvenil 12 0,199  
0,339 0,737 







Juvenil 6 0,215  
-1,234 0,245 
Adulto 6 0,241  
No Agregada 
Juvenil 6 0,268  
0,828 0,427 
Adulto 6 0,250  
Agr. + Non Agr. 
Juvenil 12 0,242  
-0,227 0,822 







Juvenil 6 0,008  
0,083 0,935 
Adulto 6 0,008  
No Agregada 
Juvenil 6 0,017  
-0.615 0,541 
Adulto 6 0,018  
Agr. + Non Agr. 
Juvenil 12 0,012  
-0,399 0,693 








APÉNDICES (INFORMACIÓN ADICIONAL) 





Figura S1. Ubicación del área de estudio - Parcela Dinámica del Bosque Yasuní 
(PDBY) (a) Mapa continental del Ecuador mostrando las tres regiones (Costa, Sierra y 
Amazonía). El polígono verde representa el Parque Nacional Yasuní. El punto rojo 
representa la parcela de 50 ha “Dinámica del Bosque Yasuní (PDBY), (b) Locación de 
la parcela de 50 ha. “Dinámica del Bosque Yasuní” (PDBY) cerca de la Estación 
CientíficaYasuní (ECY), representada por el rectángulo rojo, (c) Mapa topográfico de la 
parcela de 50 ha “Dinámica del Bosque Yasuní” (YFDP) (1000 x 500 m), que está 
aproximadamente entre los 215 a 248 metros sobre el nivel del mar. La distancia entre 
las líneas de contorno es de 2 m. El polígono rojo representa una parte secundaria del 
bosque y el polígono azul representa una parte de pantano. Los colores verdes 
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representan los valles. Los colores, amarillo y café representan las colinas. Los tonos 
rosados son los puntos más altos en las colinas. El punto más alto (248m) y el punto 
más bajo (215m) están indicados por una X. Imagen modificada de Pérez et al. (2014). 
 
Referencia 
Pérez, A.J., Hernández, C., Romero-Saltos, H. & Valencia, R. (2014) Árboles 
emblemáticos de Yasuní Ecuador 337 especies. Publicado  por Herbario QCA. Escuela 





















APÉNDICE S2 - Comparaciones de los rasgos de resistencia física entre las 
especies agregadas y no agregadas 
Los diagramas de caja muestran las comparaciones entre las especies agregadas y no 
agregadas, y evalúan la existencia de alguna diferencia entre los rasgos de resistencia de 
las hojas en esos dos grupos de especies. La prueba de Krustal- Wallis fue realizada de 
acuerdo a los resultados de las pruebas de normalidad de Shapiro- Wilk usando el 
software estadístico PAST v3.07. Para las especies agregadas, la características de 
grosor (W = 0,768; P < 0,05) y corte (W = 0,778; P < 0,05) no se sujetaron a una 
distribución normal, mientras que para las características de rasgado (W = 0,879; P = 
0,084) y perforado (W = 0,956; P = 0,722) sí. Para las especies no agregadas, la mayoría 
de características físicas mostró una distribución normal (W > 0,670; P > 0,05) excepto 
por la prueba de rasgado. En cuanto a la resistencia al corte, se halló una diferencia 
significativa entre las especies agregadas y no agregadas (P < 0,05), en cambio para el 
resto de las características físicas (grosor, rasgado y perforado) no se hallaron 




Figura S2. Comparación de los rasgos de resistencia física de las hojas entre los grupos 
de las especies agregadas y no agregadas representados en diagramas de caja. Las barras 
horizontales representan la mediana de cada set de datos. Las barras verticales 
representan los deciles máximos y mínimos. El círculo vacío en (a) muestra un valor 
atípico correspondiente al valor promedio del grosor de hojas de Pourouma bicolor. 
Una diferencia significativa en la resistencia de la hoja al corte (P < 0,05) entre los 





TABLA S1 - Lista de las especies de plantas y su posición taxonómica 
 
Código Nombre completo de las especies  Familia Órden 
Tipo de 
Agregación 
AC Acalypha cuneata Poepp.  Euphorbiaceae Malpighiales Agregada 
AN 
Acidoton nicaraguensis (Hemsl.) G.L. 
Webster 
 Euphorbiaceae Malpighiales Agregada 
EC Eschweilera coriacea (DC.) S.A. Mori  Lecythidaceae Ericales No Agregada 
EU Eugenia ‘minicomun’ [nomen nudum]  Myrtaceae Myrtales No Agregada 
MA 
Macrolobium ‘yasuni’ [nomen 
nudum] 
 Fabaceae Fabales Agregada 
MM 
Matisia malacocalyx (A. Robyns & S. 
Nilsson) W.S. Alverson 
 Malvaceae Malvales No Agregada 
MO Matisia oblongifolia Poepp. & Endl.  Malvaceae Malvales Agregada 
NE Neea ‘comun’ [nomen nudum]  Nyctaginaceae Caryophyllales No Agregada 
PB Pourouma bicolor Mart.  Urticaceae Rosales No Agregada 
RA Rinorea apiculata Hekking  Violaceae Malpighiales Agregada 
RV Rinorea viridifolia Rusby  Violaceae Malpighiales Agregada 












TABLA S2 - Promedios de los diámetros a la altura del pecho (dap) de los árboles 
muestreados 
Tabla de las especies de plantas del estudio separados entre juveniles y adultos que 
muestra el número de individuos muestreados (N), promedio del diámetro a la altura del 















Nombre de la especie Estadío N Dap ( ) Dap (σ) 
 
Acalypha cuneata 
juvenil 10 12,95 2,904 
adulto 10 26,57 6,64 
 
Acidoton nicaraguensis 
juvenil 10 8,63 2,911 
adulto 10 23,14 4,206 
 
Macrolobium ‘yasuni’ 
juvenil 10 21,12 9,354 
adulto 10 77,77 26,527 
 
Matisia oblongifolia 
juvenil 10 15,48 4,991 
adulto 10 42,29 11,195 
 
Rinorea apiculata 
juvenil 10 22,03 13,045 
adulto 10 74,95 24,21 
 
Rinorea viridifolia 
juvenil 10 17,09 7,387 
adulto 10 57,15 15,996 
 
Eschweilera coriacea 
juvenil 10 36,7 14,792 
adulto 10 223,36 101,818 
 
Eugenia ‘minicomun’ 
juvenil 10 20,27 9,03 
adulto 10 93,36 58,283 
 
Matisia malacocalyx 
juvenil 10 40,83 19,106 
adulto 10 111,11 32,624 
 
Neea ‘comun’ 
juvenil 10 29,44 14,903 
adulto 10 132,67 51,536 
 
Pourouma bicolor 
juvenil 10 56,27 31,481 
adulto 10 300,57 103,933 
 
Sorocea steinbachii 
juvenil 10 28,02 13,328 
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matrices and vectors in bold type; other algebraic symbols in italics; and Greek symbols in 
upright type. Make sure that there is no confusion between similar characters like l ('ell') and 1 
('one'). If there are several equations they should be identified by an equation number (e.g. 'eqn 
1' after the equation, and cited in the text as 'equation 1'). 
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Number conventions. Text: Numbers from one to nine should be spelled out except when used 
with units; e.g. two eyes but 10 stomata; 3 years and 5 kg. Tables: Do not use an excessive 
number of digits when writing a decimal number to represent the mean of a set of measurements 
(the number of digits should reflect the precision of the measurement). 
Figures (including photographs). Please note that your paper will be published more quickly if 
instructions on figure content and figure format are followed carefully. Vector graphic figures 
will give the best possible online publication quality.  
All illustrations are classified as figures and should be numbered consecutively (Fig. 1, Fig. 2, 
etc.) and placed in a list at the end of the document. Figures should be cited in the text as, e.g., 
Fig. 1, Fig. 1a,b, Figs 1 and 2 (no period after Figs), or, if starting a sentence, Figure 1. Each 
figure must have a legend, presented separately from the figure (i.e. as text rather than as part of 
the image). The legend should give enough detail so that the figure can be understood without 
reference to the text. Information (e.g. keys) that appears on the figure itself should not be 
duplicated in the legend. The figure legend label should be abbreviated, in bold, and end in a 
period (e.g. Fig. 1.). The figure legend text should end in a full stop. 
Please ensure that artwork is prepared to fit across one or two columns or two-thirds width (71 
mm, 149 mm or 109 mm, respectively). Wherever possible, figures should be sized to fit into a 
single column width. To make best use of space, you may need to rearrange parts of figures (e.g. 
so that they appear side by side). If figures are prepared that will require reduction, please ensure 
that symbols, labels, axes text, etc., are large enough to allow reduction to a final size of about 8 
point, i.e. capital letters will be about 2 mm tall. Lettering should use a sans serif font (e.g. 
Helvetica or Arial) with capitals used for the initial letter of the first word only. Bold lettering 
should not be used within the figure. Units of axes should appear in parentheses after the axis 
name, as required. All lettering and symbols must be proportioned, clear and easy to read, i.e. no 
labels should be too large or too small. Figures should not be boxed (superfluous bounding axes) 
and tick marks must be on the inside of the axes if possible. Label multi-panel figures (a), (b), 
(c), etc., preferably in the upper left corner. Use greyscales (e.g. 0, 20, 40, 60, 80, 100%) in 
preference to pattern fills where possible. If colour figures are submitted for colour online 
publication only, ensure that after conversion to greyscale they remain entirely intelligible for 
the black-and-white print publication of your paper. 
Colour figures (including photographs) must be accompanied by the Colour Work Agreement 
Form. The cost for colour printing must be met by the author (currently £150 for the first figure, 
£50 thereafter, exclusive of VAT). If no funds are available to cover colour printing costs, the 
journal offers free colour reproduction online (with black-and-white reproduction in print). If 
authors require this, they should write their figure legend to accommodate both versions of the 
figure within the same legend, and indicate their colour requirements on the Colour Work 
Agreement Form. This form should be completed in all instances where authors require colour, 
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whether in print or online. Therefore, at acceptance, please download the form and return it to: 
Production Editor, Journal of Ecology, Wiley-Blackwell , 9600 Garsington Road, Oxford OX4 
2DQ, UK. Please note that the ORIGINAL HARDCOPY form must be returned in all instances 
(a faxed or scanned version cannot be accepted). Please note that if you require colour content 
your paper cannot be published until this form is received. 
File formats. At the time of submission, or after acceptance of the manuscript for publication, 
figure files should be supplied as follows. Photographic figures should be saved in tif format at 
300 d.p.i. (or failing that in jpg format with low compression). Line figures should be saved as 
vector graphics (i.e. composed of lines, curves, points and fonts; not pixels) in pdf, eps, ai, svg 
or wmf format, or embedded as such in Word, as this enhances their display when published 
online. Combination figures (those composed of vector and pixel/raster elements) should also be 
saved in pdf, eps, ai, svg or wmf format where possible (or embedded as such in Word). If line 
figures and combination figures cannot be saved in vector graphics format, they should be saved 
in tif format at high resolution (i.e. 600 d.p.i.) (do not save them in jpg format as this will cause 
blurring). If you are unsure about the quality of your figures, please inspect a small portion by 
zooming in to check that fonts, curves and diagonal lines are smooth-edged and do not appear 
unduly blocky or burred when viewed at high magnification. Note that line and combination 
figures supplied in tif format are downsampled for online publication, authors should therefore 
preferentially opt for vector graphic formats for these figure types (note, however, that for print 
publication full resolution files will be used). For full instructions on preparing your figures 
please refer to our Electronic Artwork Information for Authors page. 
Tables and table captions. Tables should be provided in editable format (rather than as 
embedded images or separate PDF files) with the columns clearly defined (for example, 
separated tabs or using the table function in Word or similar word processor software). 
Data Accessibility. A list of databases with relevant accession numbers or DOIs for all data 
from the manuscript that have been made publicly available should be included in this section. 
For example: 
Data Accessibility 
- Species descriptions: uploaded as online supporting information 
- Phylogenetic data: TreeBASE Study accession no. Sxxxx 
- R scripts: uploaded as online supporting information 




Citations and references. Citation to work by four or more authors in the text should be 
abbreviated with the use of et al. (e.g. Able et al. 1997). Work with the same first author and 
date should be coded by letters, e.g. Thompson et al. 1991a,b. Citations should be listed in 
chronological order in the text and separated by a semi-colon, e.g. Zimmerman et al. 1986; Able 
et al. 1997. 
We recommend the use of a tool such as EndNote or Reference Manager for reference 
management and formatting. EndNote reference styles can be searched for here: 
http://www.endnote.com/support/enstyles.asp; Reference Manager Reference styles can be 
searched for here: http://www.refman.com/support/rmstyles.asp. The references in the Reference 
list should be in alphabetical order with the journal name unabbreviated. The format for papers, 
entire books and chapters in books is as follows: 
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Townsend & P. Calow), pp. 109-139. Blackwell Scientific Publications, Oxford. 
References should only be cited as 'in press' if the paper has been accepted for publication. 
Reference to unpublished works, works in preparation or works under review should cited as 
'unpublished data', with the author's initials and surname given; such works should not be 
included in the Reference section. Any paper cited as 'in press' or under review elsewhere must 
be uploaded with the author's manuscript as a 'supplementary file not for review' so that it can be 
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